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ABREVIATURAS Y SÍMBOLOS 
 
(co)varianza= matriz de varianza-covarianza. 
 ̅ = promedio. 
   = varianza. 
°Cd= grados días. 
AF= área foliar por macollo 
AIC= criterio de información de Aikake. 
AL= ancho de lámina 
BLUP= mejor predictor lineal insesgado. 
CE= conductividad eléctrica. 
cm= centímetros. 
CO= modelo de simetría compuesta. 
COH= modelo no estructurado heterogéneo. 
  = respuesta indirecta a la selección. 
   = Coeficiente de variación genética. 
dS= decisiemens. 
E= ambiente con estrés salino. 
EEA= Estación Experimental Agropecuaria. 
FMH= familias de medios hermanos. 
  = ganancia genética. 
  = heredabilidad en sentido estricto. 
ha= hectárea. 
IND= modelo independiente o Toeplitz de una banda. 
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IO= modelo estándar. 
INTA= Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria. 
Kg= kilogramos. 
Km2= kilómetros cuadrados. 
LL= largo de lámina 
m= metro. 
mm= milímetros. 
mm2= milímetros cuadrados. 
mmhos= micromhos. 
MS= materia seca. 
NC= no converge. 
PC= periodo de crecimiento. 
PPNA= productividad primaria aérea neta. 
PSI= porcentaje de sodio intercambiable. 
 = respuesta a la selección directa. 
REML= máxima verosimilitud restringida. 
rho= correlación de Spearman. 
sE= ambiente sin estrés salino. 
SL= superficie de lámina. 
t= toneladas. 
TAH= tasa de aparición de hojas. 
TEAF= tasa de expansión del área foliar. 
TLE= Total de lámina expandida 
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TT= tiempo térmico. 
UNR= modelo sin estructura. 
  = intensidad de selección. 























En los últimos años la producción ganadera ha sido desplazada a zonas no aptas 
para la agricultura denominadas ―marginales‖ (suelos clase VI y VII). El mejoramiento de 
festuca alta (Festuca arundinacea Schreb.) tiene como desafío incrementar la productividad 
y calidad de forraje en los suelos salino-sódicos. Es importante evaluar si la selección se 
deberá realizar en condiciones reales de estrés o en ambientes sin problema de salinidad. 
En este sentido se plantearon los objetivos de definir criterios de selección tempranos y 
ambientes de selección para mejorar la performance de festuca en situaciones de estrés 
salino, a partir de variables estructurales y morfogenéticas. En el año 2018 se evaluaron 50 
familias de medios hermanos y dos testigos comerciales de festuca, en un diseño de 
bloques incompletos al azar con 2 repeticiones y dos ambientes de selección: un suelo con 
estrés salino-sódico y un suelo sin estrés salino. Durante la implantación se registraron 
variables estructurales y morfogenéticas determinantes del rendimiento de forraje: ancho de 
lámina (AL), largo de lámina (LL), superficie de lámina (SL), total de lámina expandida (TLE), 
área foliar por macollo (AF), tasa de expansión del área foliar (TEAF) y tasa de aparición de 
hojas (TAH). Los análisis estadísticos se realizaron en dos etapas mediante modelos 
lineales mixtos basados en REML. En la primera etapa se obtuvieron las medias genotípicas 
ajustadas espacialmente y en la segunda etapa esas medias fueron sometidas a un análisis 
que contempló diferentes modelos para los efectos aleatorios. A partir del modelo de mejor 
ajuste se extrajeron valores de varianzas genéticas y correlaciones genéticas entre 
ambientes con el fin de estimar heredabilidad, respuesta a la selección directa e indirecta y 
la eficiencia de la selección indirecta. Los resultados mostraron que la expresión de la 
variabilidad de los caracteres evaluados se vio afectada por el ambiente de selecc ión 
aunque no hubo un patrón claro para las estimaciones de heredabilidad. En general las 
mayores variaciones genéticas y valores de heredabilidad fueron estimados para variables 
estructurales. La variable TLE fue la única que obtuvo una eficiencia de selección indirecta 
mayor a 1. Los resultados demuestran que es posible la selección indirecta utilizando como 
criterio la variable TLE y que además, si se pretende evitar sesgos en la selección se debe 
contemplar en los análisis el ajuste de modelos estadísticos que representen 












RESPONSE TO SELECTION IN TALL FESCUE TO ALKALINE SALINE SOIL 
 
The improvement of Tall fescue is aimed at increasing the productivity and quality of 
fodder in alkaline saline soil. It is important to assess whether the selection should be made 
under real stress conditions or in environments without salinity problems. The objectives 
were to define early selection criteria and selection environments to increase performance in 
saline stress situations. In 2018, 50 half-sib families and two commercial varieties were 
evaluated in saline-sodium soil and non-saline soil. During implantation, the following 
characters were recorded: sheet width (AL), sheet length (LL), sheet surface (SL), expanded 
sheet total (TLE), leaf area (AF), leaf area expansion rate (TEAF) and leaf appearance rate 
(TAH). Statistical analyses were performed using mixed linear models based on REML and 
different models were contemplated for random effects. The variability of the evaluated 
characters was affected by the selection environment. There were no defined patterns of the 
effect of the environment on heritability. TLE was the only variable that obtained indirect 
selection efficiency greater than 1. Indirect selection is possible using the TLE variable as a 





Los últimos Censos Nacionales Agropecuarios realizados por el Instituto Nacional de 
Estadística y Censos (1988 y 2002) mostraron una reducción de la superficie implantada con 
especies forrajeras anuales y perennes en la región pampeana. Además, la producción 
ganadera ha sido desplazada a zonas no aptas para la agricultura denominadas 
―marginales‖ (suelos clase VI y VII). Esto ha ocurrido debido al avance territorial de la 
agricultura, principalmente por el fenómeno de sojización (Rearte, 2007).  
La vegetación natural, adaptada a los suelos no agrícolas de la región pampeana, 
está constituida por una baja riqueza florística asociada a Distichlis spp, Paspalum 
vaginatum, Stipa papposa, Salicornia spp, Atriplex spp y Ambrosia tenuifolia. La 




  y es 
marcadamente primavera–estival (León, 1975). En el extremo más salino del gradiente en 
los suelos no agrícolas, la PPAN estimada por Ginzo et al. (1986) fue de 1,2  t MS ha-1 año-1. 
El potencial de producción de muchas especies forrajeras cultivadas en ambientes 
restrictivos es aún desconocido (Bertram y Chiacchiera, 2011). Esto implica un desafío 
tecnológico que requiere aumentar la productividad y calidad del forraje en las zonas 
marginales.  
La recolección, caracterización y evaluación de germoplasma adaptado a ambientes 
con algún tipo de estrés abiótico es importante para detectar variabilidad genética. 
Proporcionar materiales tolerantes a los programas de mejoramiento permite obtener 
cultivares de mayor rendimiento y mejor adaptados en condiciones de estrés (Duyvendak y 
Luesink, 1979; Borrajo, 1998; Schroeder et al., 2013).  
La oferta de especies cultivadas para suelos bajos halomórficos es limitada. Esto 
queda demostrado por el escaso número de cultivares tolerantes a la salinidad que han sido 
liberados y difundidos en los principales cultivos del mundo (Flowers et al., 2000; Zeng y 
Shannon, 2000; Mishra et al., 2006). El uso de pasturas perennes en los sistemas 
ganaderos actuales es de importancia para revalorizar la capacidad productiva de los suelos 
bajos no agrícolas o marginales (Agnusdei y Di Marco, 2010).  
La festuca (Festuca arundinacea Schreb.) es una de las gramíneas perennes 
templadas cultivadas mejor adaptadas a las condiciones edafo-climáticas de la región 
pampeana húmeda (Rimieri et al., 2006, Agnusdei y Di Marco, 2010). En este contexto, la 
festuca alta tiene potencial de convertir áreas de baja producción forrajera y capacidad de 
carga animal en pasturas de excelente aptitud para uso ganadero y para la conservación de 
suelos (Agnusdei y Di Marco, 2010). 
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1.1 SUELOS GANADEROS Y ESTRÉS POR SALINIDAD 
 
En el mundo los suelos afectados por salinidad y alcalinidad abarcan una superfic ie 
aproximada de 9 millones de km2 (Szabolcs, 1989), siendo más frecuentes en zonas áridas 
y semiáridas (Imbellone et al., 2010; Rengasamy, 2010).  
En todo el territorio Argentino se presentan problemas de salinidad del suelo. La 
región Pampeana es una zona húmeda-subhúmeda con vastas áreas de suelos 
halomórficos, destinadas a la producción ganadera, con extensas áreas de deficiente 
drenaje, susceptibles al anegamiento y a sufrir procesos de alcalinización y salinización 
(Zamolinski, 2000). Estas áreas incluyen la Pampa Deprimida, noroeste de la Provincia de 
Buenos Aires, los Bajos Submeridionales de la Provincia de Santa Fe y la zona del sudeste 
de Buenos Aires, La Pampa y este de Córdoba (Imbellone et al., 2010; Lavado, 2016). 
Los suelos halomórficos presentan exceso de sales solubles asociado a una napa 
freática cercana a la superficie y subsuelos salinos. Estos suelos se caracterizan por baja 
productividad y heterogeneidad espacio-temporal (Mieres et al., 2012; Setter et al., 2016). 
En consecuencia el crecimiento de las plantas se verá afectado por la variación en la 
concentración de sal presente en la solución del suelo (Bennett et al., 2009). La salinidad en 
el suelo puede ser tan variable tanto en superficie como en profundidad (Rawson et al., 
2013) y tan alta que incluso las especies halófitas no crecerán (Richards, 1983; Barrett-
Lennard et al., 2013). 
La sal  más soluble y abundante en los bajos salinos-sódicos es el cloruro de sodio 
(Munns y Tester, 2008). El contenido de sales solubles puede medirse a través de la 
conductividad eléctrica (CE). La liberación de sodio en el suelo determina un medio más 
alcalino y su presencia puede cuantificarse midiendo el porcentaje de sodio intercambiable 
(PSI) (Vargas Rojas, 2005).  
No siempre es posible definir claramente si un suelo es salino o sódico porque 
existen matices dentro de su clasificación. El término aceptado mundialmente en la 
bibliografía, que engloba a todos los tipos, es ‗salt effected soils‘ o ―suelos salinos‖ (Munns, 
2004).  
Existen tres tipos de suelos salinos que pueden afectar el desarrollo de los cultivos: 








Tabla 1. Normas de clasificación para los suelos salinos, sódicos y salinos-
sódicos.  
Tipo de suelo CE (mmhos/cm) PSI (%) pH 
Salino > o = 4 < 15 < 8,5 
Sódico < 4 > o = 15 > o = 8,5 
Salino-sódico > o = 4 > o = 15 > o = 8,5 
Adap. Vargas Rojas 2005. CE= conductividad eléctrica; PSI= porcentaje de sodio 
intercambiable. 
 
Los suelos salinos-sódicos también suelen denominarse salinos-alcalinos debido a 
su elevado pH, se caracterizan por concentraciones excesivas de sales solubles de calcio, 
magnesio y sodio en las  capas superficiales (Aceves, 1981) y como  consecuencia se 
observa la superficie encostrada, agrietada y con cristales de sal (Vargas Rojas, 2005). El 
sodio provoca la dispersión de las partículas del suelo reduciendo su permeabilidad y 
conductividad hidráulica (Evangelou, 1994; Levy, 2000). De los tres tipos, el salino-sódico es 
el más perjudicial para el desarrollo de las plantas (Acuña et al., 2014).  
La salinidad afecta severamente el crecimiento y la producción de los cultivos (Qadir 
et al., 2014; Shabala et al., 2014; Munns y Gilliham, 2015) a través del estrés osmótico y/o 
estrés iónico (Munns y Tester, 2008; Flowers et al., 2015; Sandhu et al., 2017). Pittaro et al. 
(2015) informaron que el estrés por exceso de sales disminuye la tasa de fotosíntesis y el 
alargamiento de las hojas. La elevada presión osmótica que se genera en la solución 
alrededor de las  raíces reduce la capacidad  de las plantas para absorber agua, causando 
una marcada disminución en la tasa de crecimiento (Shannon, 1997; Pistorale et al., 2003; 
Munns y Tester, 2008) y alteraciones en el desarrollo vegetal (Grieve et al., 1994).  
Los  efectos  osmóticos  se  observan  inmediatamente durante  la  exposición  a  la  
salinidad (Zeng et al., 2001), se produce la perdida de agua en las hojas reduciendo el 
volumen y la turgencia celular. Este efecto es transitorio y si bien las células pueden 
recuperar su volumen original en pocas horas, la tasa de elongación foliar disminuye 
(Passioura y Munns, 2000; Cramer y Quarrie, 2002; Fricke y Peters, 2002). Con elevadas 
concentraciones de sal en el suelo, a medida que pasan los días se reduce la tasa de 
expansión y división celular, se observa un crecimiento foliar más lento que conlleva a un 
tamaño final de hojas más pequeñas y más gruesas (Yeo et al., 1991; Passioura y Munns, 
2000; Fricke y Peters, 2002). Todos estos cambios en el crecimiento de las plantas son en 
respuesta al estrés osmótico y son similares al estrés generado por sequía (Epstein, 1979; 
Munns y Tester, 2008). 
Una alta concentración de sodio en la solución del suelo puede generar toxicidad y/o 
desbalance nutricional en los tejidos vegetales porque dificulta la absorción de nutrientes 
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como potasio y calcio (Zhu, 2001; Verslues et al., 2006; Dong-Mei et al., 2014). El estrés 
iónico o toxicidad se observa como una senescencia prematura de hojas maduras con  
síntomas de clorosis y necrosis debido a altas concentraciones de sodio en la hoja (Tester y 
Davenport, 2003; Munns et al., 2006; Castillo et al., 2007). 
Cardamone et al. (2018) mencionan que la salinidad reduce y retrasa la germinación 
y la emergencia debido a cambios anormales morfológicos, fisiológicos y bioquímicos. En 
general, en muchos trabajos de investigación, se acepta que la germinación, el 
establecimiento y el rebrote en las especies forrajeras son las etapas de desarrollo más 
afectadas (Francois y Maas, 1993; Marcum, 2002; Tober et al., 2007).  
1.2 TOLERANCIA A LA SALINIDAD    
La implantación de pasturas en bajos salinos-sódicos de la región pampeana 
requiere la selección de especies tolerantes a las limitantes edáficas que ofrecen estos 
terrenos. La tolerancia al estrés salino se define como la capacidad de una planta para 
mantener su vigor, crecimiento y rendimiento en concentraciones elevadas de sal (Sandhu 
et al., 2017).  
Es fundamental, en cualquier tipo de suelo, una correcta implantación la cual se logra 
por una adecuada emergencia (Martin et al., 2012). Una alta tasa de germinación y un 
rápido crecimiento inicial de las  plántulas  son  requisitos  importantes  para  lograr  un  
establecimiento  exitoso  (McWilliam et al., 1970). El período de establecimiento de una 
pastura se considera que abarca los primeros doce meses después de la siembra (Kunelius 
et al., 1982; Bellotti y Blair, 1989a, b y c).  
Las primeras etapas de crecimiento son críticas para la mayoría de los cultivos pero 
se agravan en los suelos halomórficos porque los abundantes  contenidos de  sales  afectan 
el poder germinativo, la tasa de germinación y en consecuencia el establecimiento de la 
pastura (Bradford, 1995; Praat, 1995; Hanselin y Eggen, 2005). La tolerancia a la salinidad 
varía según el estado fenológico del cultivo (Tobe et al., 2000). 
En condiciones edáficas limitantes, para sobrevivir como una planta adulta, las 
especies forrajeras primero tienen que superar el proceso de germinación (Cardamone et 
al., 2018). Algunos investigadores aseguran que una vez establecidas, las plántulas van 
incrementando su tolerancia a las condiciones de salinidad (Sanderson et al., 1997; 
Katembe et al., 1998; Maas y Grattan, 1999). 
Las plantas tolerantes tienen la capacidad de minimizar los efectos perjudiciales de la 
sal, al producir una serie de adaptaciones anatómicas, morfológicas y fisiológicas (Poljakoff-
Mayber, 1975). Las células vegetales deben acumular suficientes solutos para equilibrar la 
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presión osmótica extra en la solución del suelo y así mantener la turgencia (Flowers  et al., 
2015; Munns y Gilliham, 2015). Algunos autores hablan de ―tolerancia del tejido‖ y lo definen 
como la habilidad de las células y tejidos para continuar funcionando, sin mayores lesiones, 
mientras contienen altas concentraciones internas de sodio y cloro (Flowers et al., 2015; Zhu 
et al., 2015; Munns et al., 2016).  
Aquellos individuos capaces de mantener el crecimiento, el metabolismo y un 
rendimiento aceptable productivamente en situaciones de estrés salino, presentan aptitud 
para sobrevivir en bajos halomórficos de los sistemas ganaderos actuales (Yeo, 1983; 
Munns y Gilliham, 2015).  
La caracterización y evaluación de germoplasma a través de caracteres 
morfológicos, fisiológicos y agronómicos, ha sido de utilidad para evaluar la diversidad 
genética de la tolerancia a la sal en distintas especies (Shahzad et al., 2012). 
Shannon (1997) determinó que las especies forrajeras alfalfa y festuca, disminuyen 
su potencial productivo con valores de CE superiores a 0,5 y 1 dS.m-1 respectivamente, 
mientras que con valores CE cercanos a 4 dS.m-1 se ve afectada la supervivencia en ambas 
especies. Sin embargo, Bertram (2018) reportó que las especies alfalfa, agropiro, festuca, 
panicum y grama rhodes sometidas a ciclos alternos y frecuentes de anegamientos y 
sequias, disminuyeron la producción de forraje y la densidad de plantas, pero no ocurrió la 
desaparición total de los individuos ni se vio afectada la perennidad de la pastura. 
Varios autores han indicado que la festuca puede desarrollarse bien en una 
diversidad de ambientes tolerando suelos pesados, salinos húmedos o salinos-sódicos, 
encharcamientos y sequías temporarias  (Parodi, 1964; Agnusdei y Di Marco, 2010; Gallego 
et al., 2013). 
Los estudios de crecimiento, supervivencia, productividad y dinámica de las pasturas 
en suelos salinos son escasos y muy necesarios (Vargas Rojas, 2005). Existe la necesidad 
de desarrollar cultivares de especies forrajeras con una mejor adaptación a suelos salinos 
(Cardamone et al., 2018). 
En este contexto, la festuca alta es una especie forrajera de clima templado que 
presenta moderada tolerancia a la salinidad  (Beard, 1973; Wu et al., 1988; Marcum, 2006). 
Esta ampliamente adaptada a condiciones de sequía, pH del suelo y con potencial para ser 






1.3 ESPECIE EN ESTUDIO: FESTUCA ALTA 
 
La festuca alta [(Festuca arundinacea Schreb.) syn. Lolium arundinaceum [Schreb.] 
Darbysh.)] está clasificada dentro de la familia de las Poaceas, subfamilia Pooideas, tribu 
Festuceas, género Festuca y subgénero  Schendonorus. Es una especie hexaploide con 
2n=6x=42 cromosomas (Humphreys et al., 1995; Hand et al., 2010) y forma parte de un 
complejo poliploide con similitudes morfológicas que incluye a taxones tetraploides  [F. 
arundinacea var. glaucescens Boiss syn. F. arundinacea subsp. fenas (Lag) Arcang. ], 
octoploide [F. arundinacea subsp. atlantigena (St. Yves) Auquier.] y decaploides [F. 
arundinacea var. letourneuxiana (St. Yves) syn. F. arundinacea subsp. cirtensis (St. Yves) J. 
Gamisans] (Parodi, 1958; Clayton y Renvoize, 1986; Hand et al., 2012).  
Respecto al origen de Festuca arundinacea Schreb, se considera que ha 
evolucionado tanto en la zona sur como en el norte del mar Mediterráneo y se la puede 
encontrar en su estado nativo en zonas templadas de Europa, en centro- oeste de Asia y en 
el área tunecina del Norte de África (Borril et al., 1971; Terrell, 1979). 
Existen diferentes biotipos de festuca alta según su origen geográfico. Aquellos que 
se distribuyen naturalmente en el norte de Europa, denominados tipo ―Norte de Europa‖ o 
―Continental‖ y presenta un mayor  crecimiento en primavera-verano. Los biotipos 
denominados ―Mediterráneos‖ procedentes del norte de África, caracterizados por su 
producción de forraje otoño-invernal y con mayor dormancia estival que el tipo continental 
(Reed et al., 2004; Hand et al., 2010; Hand et al., 2012). Por último, la festuca ―rizomatosa‖ 
localizada en Portugal y parte de España, caracterizada por tener rizomas más largos que el 
biotipo continental (Borril et al., 1971; Jernstedt y Bouton, 1985). 
En el continente Americano, el biotipo continental fue introducido desde Inglaterra 
hacia Estados Unidos (Maddaloni y Ferrari, 2001) por su resistencia a roya (Puccinia 
coronata), alta producción de forraje y persistencia en comparación con Festuca pratensis 
(Buckner et al., 1979). En la década del 50 llegó a la Argentina a través de los cultivares 
―Kentucky 31‖ y ―Alta‖ (Martino, 1990; Mazzanti et al., 1992). Actualmente se encuentra 
naturalizada en la región templado húmeda del país y se la considera la especie mejor 
adaptada a las condiciones edafo-climáticas de la región pampeana (Figura 1) (Maddaloni y 





Figura 1. Probabilidad de distribución del nicho ecológico de festuca alta naturalizada en la región pampean a 
húmeda. Los puntos verdes indican el sitio de muestreo. Escala de probabilidades con seis divisiones indicada 
en colores donde las zonas más oscuras representan mayor probabilidad de encontrar la especie y disminuye 
con la tonalidad de colores. La escala de probabilidad fue realizada mediante modelización con Maxent y 
visualizado en el Diva-gis (adaptado Scheneiter y Kaufmann, 2016). 
 
La planta de festuca alta (Figura 2) tiene hábito de crecimiento cespitoso, forma 
matas densas y desarrolla rizomas cortos. Su sistema radicular homorrizo puede explorar 
hasta 1,80 m de profundidad aunque la mayor densidad de raíces se encuentra en los 
primeros 35 cm del suelo (Maddaloni y Ferrari, 2001; Cattoni, 2010). El follaje es verde 
intenso, las láminas de las hojas presentan un leve brillo en el envés y se disponen en un 
ángulo de 90° respecto al suelo. La inflorescencia es una panoja laxa, multiflora y el fruto es 
un cariopse envuelto por lemma y palea (Maddaloni y Ferrari, 2001). Es una especie 





Figura 2. Festuca arundinacea Schreb. a) planta al estado vegetativo; b) lígulas y aurículas; c) inflorescencia; d) 
espiguilla; e) cariopse vestido cara ventral con raquilla, f) cariopse vestido cara dorsal (fuente: Maddaloni y 
Ferrari, 2001). 
 
La mayor producción de forraje en festuca se obtiene en suelos fértiles y sin 
limitantes. Sin embargo, presenta una gran rusticidad comparada con otras gramíneas 
templadas perennes y tiene plasticidad y capacidad de adaptación a suelos de menor 
fertilidad y con limitantes físico-químicas. Tolera suelos con pH ácidos de 4,5 a pH alcalino 
de 9,5, aunque su mejor crecimiento se da entre valores de pH de 8,5 a 5,5 (Rimieri et al., 
2002, Gallego et al., 2013). 
La amplia adaptación geográfica y sus características agronómicas favorables hacen 
que sea la especie forrajera perenne más cultivada de clima templado del centro y sur de 
nuestro país (Maddaloni y Ferrari, 2001; Cuyeu et al., 2013). Es utilizada como pastura base 
en sistemas ganaderos de carne y leche, puede ser consociada  con  alfalfa,  tréboles  y  
19 
 
lotus  como  leguminosas acompañantes (Rimieri et al., 2002; Scheneiter, 2002; Gallego et 
al., 2013). 
Otra particularidad de la especie es su aporte en la conservación y recuperación del 
suelo. Su sistema radicular extenso y profundo es ideal para mejorar la estructura de suelos 
degradados, aumenta la capacidad de retención de agua y proporciona un piso firme para 
los animales en épocas de intensas lluvias (Gillet, 1984; Pagano y Rimieri, 2001). 
1.4 COMPONENTES DEL RENDIMIENTO DE FORRAJE EN FESTUCA ALTA  
 
La acumulación de materia seca está determinada fundamentalmente por la 
intercepción y la eficiencia de conversión de la radiación interceptada por el canopeo a 
compuestos carbonados (Gifford et al., 1984). La partición de los asimilatos también influye 
sobre la producción de materia seca y depende del estadio de desarrollo del cultivo y las 
condiciones ambientales (Gillet, 1984; Durand et al., 1991; Bélanger et al., 1992). 
Los procesos de crecimiento y desarrollo en festuca alta, pueden ser explicados por 
la morfogénesis o el estudio de la dinámica de generación y expansión de órganos 
(Chapman y Lemaire, 1993; Moore y Moser 1995). Las principales variables morfogenéticas 
son la  tasa  de  aparición  de hojas, la tasa de elongación foliar y la longevidad de las hojas, 
variables que se hallan genéticamente determinadas (Chapman y Lemaire, 1993).  
El tiempo que tarda una hoja en expandirse depende de la tasa de elongación y de la 
longitud de la vaina, dicho periodo finalizará con la aparición de la lígula en la unión entre la 
lámina y la vaina (Skinner y Nelson, 1995). Sin deficiencias nutricionales e hídricas, la  tasa  
de  elongación  y la tasa de aparición foliar  se relaciona positivamente con el aumento de 
temperatura (Wilhelm y Nelson, 1978; Gastal, et al., 1992; Wilhelm y McMaster, 1995). La 
senescencia foliar está determinada genéticamente pero es influenciada por factores 
ambientales (Whitehead, 1995). Todas estas variables morfogenéticas pueden ser 
expresadas en tiempo cronológico (días, horas), o en tiempo térmico (crecimiento en grados 
días) (Wilhelm y McMaster, 1995). 
El estrés por salinidad puede causar cambios en las variables morfogenéticas (Maas 
y Grieve, 1990) y por lo tanto en los componentes estructurales del canopeo. Las variables 
estructurales son el número de hoja por macollo, el tamaño foliar y la densidad de macollos, 
todas ellas determinan la superficie fotosintéticamente activa en la pastura (Davies, 1988; 
Chapman y Lemaire, 1993). 
El número de hojas vivas por macollo es considerado una característica 
genéticamente constante (Robson, 1973;  Davies, 1988; Robson, et al., 1988; Lemaire y 
Chapman, 1996), ya que por lo general los macollos sostienen tres hojas vivas al mismo 
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tiempo (Whitehead, 1995) y el recambio del tejido dependerá de la tasa de aparición de 
hojas  (Davies, 1993). El tamaño de la hoja se relaciona positivamente con la tasa de 
elongación (Nelson et al., 1977) pero negativamente con la tasa de aparición de hojas 
(Cooper y Edwards, 1961). 
El área por hoja queda definido por el largo y ancho de la lámina asumiendo una 
relación constante entre el área de la hoja y su longitud (Nelson et al., 1977; Lemaire y 
Chapman, 1996). El ancho de una lámina completamente expandida de festuca, aumenta 
desde la lígula hacia el centro de la hoja y se vuelve constante en una región limitada antes 
estrecharse hacia la punta (MacAdam, 1988; MacAdam y Mayland, 2003). 
La densidad de macollos en una pastura se incrementa hasta un máximo, llega a un 
equilibrio entre la aparición y la muerte, que se logra cuando el canopeo intercepta el 95% 
de la radiación fotosintéticamente activa (Robson, 1973; Davies, 1988; Simon y Lemaire, 
1987). Finalmente, la producción neta de forraje estará dada por cambios en la aparición y 
muerte de hojas y macollos. En el estado de equilibrio, el macollo acumula el máximo 
número de hojas y se produce el máximo rendimiento (Davies, 1971). 
La relación entre las variables morfogenéticas y estructurales con el rendimiento de 
forraje de las gramíneas forrajeras templadas han sido descriptas en forma teórica por 
varios autores (Chapman y Lemaire, 1993; Bahmani et al., 2000). 
En raigrás anual y agropiro alargado se ha demostrado que existe una correlación 
positiva entre la longitud y el área de la hoja (Marino, 1996; Lemaire y Chapman, 1996). 
Otros investigadores han constatado empíricamente que la tasa de elongación foliar puede 
ser un indicador per se de la producción de forraje (Horst et al. 1978). En festuca alta 
Robson y Jewiss (1968) determinaron que las diferencias de producción entre genotipos fue 
el resultado de diferencias en la tasa de expansión de la hoja. Nelson et al. (1977) 
comprobaron en diferentes genotipos de festuca alta, que la tasa de elongación foliar es 
más influyente que el ancho de la hoja sobre la tasa de expansión del área foliar. 
Considerando que el rendimiento de forraje es un carácter muy influenciado por el 
ambiente es de utilidad definir variables asociadas a la producción de forraje como criterios 
de selección tempranos en festuca alta (Buratovich, 2015). Las mediciones sobre variables 
morfogenéticas y estructurales se pueden realizar por muestreos destructivos y no 
destructivos, cualquiera de ellos es válido ya que no producen diferencias significativas 
sobre los datos generados por cada metodología (Davies, 1979). 
Ya que el estrés por salinidad puede causar cambios en las variables morfogenéticas 
como la  tasa  de  aparición  de hojas, la tasa de elongación foliar y la longevidad de las 
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hojas, se consideran a esas variables importantes para caracterizar el germoplasma y la 
respuesta a la selección. 
1.5 MEJORAMIENTO GENÉTICO EN FESTUCA ALTA 
 
La festuca es una especie de fecundación cruzada obligada ya que presenta un 
sistema de autoincompatibilidad (Casler, 1998; Forster et al., 2001). En consecuencia, el 
sistema de mejoramiento se centra en el desarrollo de variedades sintéticas superiores y en 
poblaciones heterogéneas mejoradas (Majidi et al., 2009). 
Actualmente, el desplazamiento de los sistemas ganaderos a suelos con limitantes 
por drenaje interno, salinidad y alcalinidad (Gallego et al., 2013) plantea nuevos horizontes 
para los programas de mejoramiento de festuca alta como gramínea base de los sistema 
pastoriles. 
Algunos cultivares comerciales de festuca, derivados de ―Palenque MAG‖, libres de 
endófitos y desarrollados en INTA Pergamino, han sobrevivido en suelos halomórficos con 
elevado pH, presencia de sales solubles como cloruro de sodio, anegamientos y sequías 
temporarias. Este germoplasma puede servir como base para el mejoramiento genético de 
la especie en esos ambientes (Martinez y Rimieri, 2016).  
Tradicionalmente los programas de mejoramiento enfocados en detectar genotipos 
tolerantes a salinidad, han realizado sus investigaciones en cultivos hidropónicos o sistemas 
con arena (Munns et al., 2002; Genc et al., 2007), argumentando que los genotipos 
destacados darán como resultado un mejor desempeño en el campo (Tavakkoli et al., 2012). 
Sin embargo, no hay hasta el momento evidencias sólidas para apoyar esto, la capacidad de 
los sistemas hidropónicos para identificar genotipos tolerantes a salinidad en el campo debe 
evaluarse (Gregory et al., 2009). 
Numerosos trabajos han demostrado que los experimentos fisiológicos sólo brindan 
información en condiciones controladas con soluciones salinas constantes y periodos cortos 
de evaluación, mientras que el estrés por salinidad en el campo muestra variación espacial y 
temporal (Flowers y Hajibagheri, 2001; Munns et al., 2002; Genc et al., 2007; James et al., 
2008; Rajendran et al., 2009; Kopittke et al., 2011; Tavakkoli, 2011).  
Tavakkoli et al. (2010) demostraron en dos genotipos de cebada, que la evaluación 
en sistemas de solución salina constante podría no ser capaz de discernir diferencias en la 
tolerancia a la salinidad entre los dos genotipos en un suelo salino. Por lo tanto, la 
extrapolación de resultados en situaciones controladas a situaciones reales de suelos 
halomórficos no sería confiable (Tavakkoli et al., 2012; Setter et al., 2016). 
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La variación del estrés salino a campo implica que las plantas estarán sometidas a 
diferentes concentraciones de sal durante su ciclo de vida. Se desconoce cuál es el nivel de 
sal más apropiado y la etapa de crecimiento que se relaciona mejor con la detección de 
variabilidad genética (Tavakkoli et al., 2012). Obtener este tipo de información es importante 
para desarrollar un criterio de selección útil y de fácil implementación, que permita 
desarrollar métodos de selección eficientes (Richards, 1983; Richards et al., 1987; El-
hendawy et al., 2005). 
El mejoramiento genético de una especie depende de la magnitud y la naturaleza de 
la variación genética heredable existente en el germoplasma disponible, ya sean 
poblaciones naturales, ecotipos, cultivares de polinización libre o variedades sintéticas 
(Harlan, 1983; Sleper, 1987; Hallauer, 1988).  
En especies forrajeras habitualmente se desea mejorar caracteres cuantitativos, en 
su mayoría determinados por sistemas poligénicos (Mariotti y Collavino, 2014). La 
estimación de parámetros genéticos como variabilidad genética, heredabilidad, interacciones 
genotípicas-ambientales, correlaciones entre caracteres y ganancias genéticas, son 
fundamentales para definir criterios y métodos de selección en un plan de mejoramiento 
(Gardner, 1963; Dudley y Moll, 1969; Majidi et al., 2009). Estimar los componentes de la 
varianza permite saber qué proporción de la variabilidad fenotípica observada se debe a 
efectos genéticos y que proporción de la variabilidad genotípica se debe a efectos aditivos 
(Falconer y Mackay, 1996).  
El rendimiento de forraje es un carácter cuantitativo complejo y de bajo control 
genético, los valores de heredabilidad han sido generalmente bajos (Schiller y Lazenby, 
1975).  Variables de crecimiento inicial relacionadas con el rendimiento de forraje como la 
tasa de expansión del área foliar, tasa de elongación de la hoja y longitud de lámina 
presentaron valores de heredabilidad mayores a 0,30 en poblaciones de festuca alta 
(Buratovich, 2015). Ghesquière et al. (1994) reportaron valores bajos de heredabilidad para 
el área foliar específica y tasa de aparición de hojas en raigrás perenne (Lolium perenne L.) 
por lo que serían caracteres de menor utilidad para el mejoramiento. 
Respecto a la relación entre variables de interés agronómico, se han reportado 
correlaciones positivas entre largo de lámina, tasa de elongación foliar, superficie de lámina, 
área foliar por macollo y tasa de expansión del área foliar con el rendimiento de forraje en 
poblaciones de festuca alta (Horst et al., 1978; Buratovich, 2015) y en raigrás perenne 
(Bahmani et al., 2000; Sartie et al., 2011).  
El principal desafío del mejoramiento en festuca, es determinar caracteres asociados 
con la tolerancia a la salinidad e identificar la etapa de crecimiento que permite observar la 
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mayor variabilidad genética frente al estrés salino. Además, se deben desarrollar métodos 
de selección repetibles y simples, que puedan ser aplicados en situaciones reales a campo 
(Tavakkoli et al., 2012).  
1.6 RESPUESTA A LA SELECCIÓN EN SUELO SALINO-SÓDICO 
 
La expresión de los genes es afectada considerablemente por el entorno (Parsons, 
1988; Davies, 1988; Majidi et al., 2009). Algunos trabajos sugieren que las diferencias 
genotípicas se maximizan en condiciones ambientales extremadamente estresantes 
(Parsons, 1987; Duncan y Carrow, 1999). Pérez de la Vega (1996) afirma que la adaptación 
al estrés se logra más fácilmente en entornos menos favorables donde la presión de 
selección reduce la variabilidad genética y elimina los genes menos adaptados.  
Por otro lado, Setter et al. (2016) sugieren que la selección de genotipos tolerantes a 
salinidad se debe evaluar combinando una alta productividad tanto en suelos salinos como 
no salinos para observar claramente la ―adaptación local‖. Sin embargo, no es posible saber 
con certeza la cantidad de mejoramiento logrado en un ambiente que será transmitido si la 
población/cultivar se trasfiere a otro ambiente diferente (Falconer y Mackay, 1996). 
La selección directa puede ser difícil de llevar adelante en ambientes extremos. 
Cuando los recursos disponibles no alcanzan para detectar con precisión los genotipos 
mejor adaptados localmente, puede ser necesario mejorar para una amplia adaptación 
(Piepho y Möhring, 2005). Generalmente en los programas de mejoramiento se buscan 
cultivares con buen comportamiento en varios ambientes y no solamente en un ambiente 
especifico (Falconer y Mackay, 1996). El proceso de selección en varios ambientes y el 
ranking de genotipos en cada ambiente, es un dilema que ha sido tratado principalmente en 
mejoramiento animal (Henderson, 1976), pero ha sido poco desarrollado en mejoramiento 
vegetal (Atlin et al., 2011).  
La selección indirecta puede ser una alternativa para evaluar el comportamiento que 
tendrá una población en un ambiente diferente a aquel en el que se realizó la selección. Es 
importante determinar cuánto se puede ganar o perder cuando se lleva a cabo la selección 
en un ambiente diferente al que se quiera que viva la población en estudio (ambiente 
objetivo) (Falconer y Mackay, 1996). 
La media de los genotipos en el ambiente objetivo, puede considerarse como un 
carácter correlacionado con la media de los genotipos en el ambiente de selección. Esto 
permite estimar la respuesta correlacionada o indirecta la cual podría superar a la respuesta 
directa en el ambiente objetivo (Curnow, 1988; Atlin et al., 2000a).  
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La ganancia genética por selección indirecta puede predecirse considerando la 
estimación de heredabilidad, la correlación genética entre los ambientes y el desempeño de 
la población en cada ambiente. La eficiencia de la selección indirecta estará dada por el 
cociente entre los valores de la respuesta directa e indirecta a la selección (Falconer y 
Mackay, 1996). 
Distintos autores han estimado altas correlaciones para los efectos genotípicos 
estimados entre diferentes ambientes (Peterson y Pfeiffer, 1989; Braun et al., 1992; Cooper 
et al., 1993;  Atlin et al., 2000b; Piepho y Möring 2005). 
Los programas de mejoramiento vegetal eficientes se basan en una evaluación 
precisa de los genotipos en experimentos de campo (Lado et al., 2013; Bernal-Vasquez et 
al., 2014; Sarker y Singh, 2015). Con el enfoque de modelos mixtos es posible evaluar los 
efectos genotípicos y la interacción genotipo por ambiente de manera flexible. Las 
variaciones espaciales, temporales y las interacciones genético-ambiental pueden ser 
modeladas adecuadamente, y los datos incompletos se manejan fácilmente (Kelly et al., 
2007). 
El uso de diseños como bloques incompletos al azar permite corregir parte de la 
tendencia espacial en el campo pero requiere utilizar un modelo estadístico adecuado para 
una separación eficiente de los efectos genéticos y ambientales (Qiao et al., 2000; Smith et 
al., 2002; Oakey et al., 2006). Las variaciones entre repeticiones, bloques dentro de 
repeticiones y errores se presume que son propias de cada sitio de evaluación (So y 
Edwards, 2011). En ocasiones, el diseño experimental puede no ser suficiente para controlar 
la variación espacial. Es importante corregir espacialmente las estimaciones de los efectos 
genotípicos, sobre todo cuando se evalúan muchos genotipos en pocas repeticiones o 
cuando no es posible asegurar la homogeneidad dentro de los bloques (Casanoves et al., 
2005; Ostengo et al., 2013; Rodríguez-Álvarez et al., 2016). 
Cuando los modelos estadísticos son muy complejos se pueden realizar los análisis 
en dos etapas. Éste procedimiento, tiene la ventaja de permitir la heterogeneidad de 
varianzas entre ensayos y facilitar el manejo de experimentos con diferentes estructuras de 
diseño y modelado (Piepho y Eckl†, 2013; Damesa et al., 2017).  
Modelar adecuadamente las estructuras de varianza de los efectos genéticos, de 
interacción y residuales, permite estimaciones más precisas y hace más eficiente la 
selección de genotipos. Cabe aclarar que esos genotipos seleccionados, serán genotipos 
parentales de nuevos cultivares experimentales. De ahí la importancia de modelar las 
estructuras de varianza de los efectos aleatorios en los programas de mejoramiento para 





La selección indirecta es eficiente para mejorar caracteres estructurales y 





Determinar la respuesta a la selección y la eficiencia de la selección indirecta en 
caracteres estructurales y morfogenéticos para mejorar la performance en suelos salino-
sódico de la población de festuca alta en estudio. 
OBJETIVOS  ESPECÍFICOS 
 
-Estimar la variabilidad genética aditiva y heredabilidad en sentido estricto de los 
caracteres estructurales y morfogenéticos. 
 
-Determinar las correlaciones genéticas aditivas entre el ambiente salino-sódico y un 
ambiente sin estrés. 
 
-Predecir la respuesta a la selección directa en suelo salino-sódico y la respuesta 
indirecta seleccionando en ambiente sin estrés. 
 
-Determinar la eficiencia a la selección indirecta. 
 
-Evaluar el impacto en la selección del modelo de análisis que contemple varianzas 








2. MATERIALES Y MÉTODOS  
 
2.1 AMBIENTES DE EVALUACIÓN 
 
Los experimentos se llevaron a cabo en dos ambientes contrastantes. A partir de 
aquí los denominaremos con estrés (E) haciendo referencia a un suelo salino-sódico y 
ambiente sin estrés (sE) haciendo referencia a un suelo no salino. 
 
 Ambiente E. El ensayo se ubicó en el establecimiento ―La Catalina‖, en la localidad 
de Bolívar (36° 03‘ 13‖ latitud sur; 60° 43‘ 13‖ longitud oeste). El suelo corresponde a 
un Natracualf típico (Figura 3).  
 
 
Figura 3. Ensayo en ambiente E. 
 
 Ambiente sE. El ensayo fue sembrado en un lote de la EEA INTA Pergamino (33º 56‘ 
58‖ latitud sur; 60º 33‘ 54‖ longitud oeste). El suelo corresponde a un Argiudol típico, 






Figura 4. Ensayo en ambiente sE. 
 
Con el fin de conocer la condición del suelo al momento de la siembra en ambos 
ambientes, se realizaron muestreos representativos de suelo (0-10cm). El análisis de cada 
muestra compuesta se llevó a cabo en el laboratorio de suelos y agua de la EEA INTA 
Pergamino (Tabla 2).  Los ensayos fueron sembrados el 15 de marzo en Bolívar y el 28 de 
marzo en Pergamino, ambos en el año 2018. 
 
Tabla 2. Análisis de suelo para cada ambiente de evaluación al 
momento de la siembra. 
Ambiente pH CE (dS m-1) PSI (%) 
E 8,9 6,96 205 
sE 5,9 0,13 4 
CE= Conductividad Eléctrica, PSI= Porcentaje de sodio intercambiable. E= Estrés. 
sE= sin Estrés. 
 
2.2 MATERIAL VEGETAL Y DISEÑO EXPERIMENTAL 
 
En el año 2015 se recolectaron al azar 82 matas de festucas. Estos genotipos, 
sobrevivieron a periodos prolongados de anegamiento y sequía en un bajo salino-sódico 
implantado en el año 2008-2009 en el establecimiento ―La Catalina‖, Bolívar, Buenos Aires. 
Su origen proviene de los cultivares comerciales Brava INTA y Baguala. 
Los 82 genotipos se trasplantaron en el campo experimental de la EEA INTA 
Pergamino con el objetivo de producir semillas. Utilizando como criterio de selección la 
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mayor producción de semilla, 50 individuos fueron seleccionados y utilizados como 
parentales para la generación de familias de medios hermanos (FMH). 
En el año 2016, los 50 parentales fueron clonados en tres matas y se dispusieron en 
plantas individuales distribuidas al azar en una disposición a tres bolillos (polycross), a una 
distancia de 0,40 m entre surcos y 0,80 m entre plantas (Figura 5). Al final del ciclo, se 
procedió a la cosecha individual de las matas obteniendo las 50 FMH. 
 
 
Figura 5. Polycross de los 50 padres en ambiente sE. 
 
En el año 2017 se realizó la siembra de los ensayos en ambos ambientes, pero las 
intensas y frecuentes lluvias derivaron en la inundación del lote correspondiente al ambiente 
E. 
En el año 2018 se establecieron nuevamente los ensayos en ambos ambientes. Se 
evaluaron 52 genotipos: 50 FMH y dos cultivares comerciales (Brava INTA y Baguala), 
ambos relacionados con el origen de la población. En el presente trabajo se utilizó el término 
"genotipo", en un sentido general y como sinónimo de FMH para representar el material 
vegetal probado en los ensayos descriptos (Smith et al., 2007).  
El diseño experimental empleado fue de bloques incompletos al azar con dos 
repeticiones. La Unidad Experimental quedó constituida por una micro parcela de 0,96 m2 en 
stand denso. La densidad de siembra fue de 500 semillas viables por m2 en el ambiente sE y 
1000 semillas viables por m2 en el ambiente E para asegurar el stand de plantas en el 




2.3 MUESTREO Y CARACTERES EVALUADOS  
 
Los datos se registraron entre los meses de marzo a septiembre durante el año de 
implantación, período que corresponde al crecimiento inicial de la especie (Datos climáticos 
en ANEXO I). Los muestreos destructivos se basaron en la  metodología propuesta por 
Davies (1993) y Tallowin, et al. (1995). Se  recolectaron  al  azar  en  cada  muestreo  5  
macollos  por  UE,  con  una  frecuencia  basada  en  el  tiempo  térmico  (TT)  de  550°Cd 
correspondiente a la vida media foliar en festuca alta (Lemaire y Chapman, 1996).  
El TT se calculó como la acumulación de la temperatura media diaria por encima de 
una temperatura base de 4°C y se utilizó la siguiente fórmula:  
 
   (   )    (      ) 
 
Donde    es la temperatura media diaria [(máxima – mínima)/2] y    es la 
temperatura base por debajo de la cual el desarrollo se detiene. 
Durante el periodo de evaluación se realizaron 2 cosechas de macollos en cada 
ambiente. El primer muestreo se realizó el 15 de junio en Bolívar y el 7 de junio en 
Pergamino, mientras que el segundo muestreo fue el 19 de septiembre en Bolívar y el 20 de 
agosto en Pergamino. 
Los macollos se cortaron a nivel de la base con el fin de obtener láminas en tres 
categorías de edad: en expansión, recientemente expandida y pre-senescente o adulta, 
correspondientes a las tres primeras generaciones de hojas en un macollo juvenil (Insua et 
al., 2013). Sobre cada macollo se midieron variables estructurales y se estimaron las 
relaciones (tasa) en variables morfogenéticas. 
 
 Variables estructurales: 
-Longitud Media de Lámina (LL): es el promedio de la longitud de las láminas 
completamente expandidas (mm). Se consideró que una hoja estaba emergida 
completamente cuando la lígula era visible. 
-Ancho Medio de Lámina (AL): es el ancho promedio medido en la sección central de 
la lámina de las hojas completamente expandidas (mm). 
-Superficie Media de Lámina (SL): es el producto entre LL (expandidas) y AL (mm2). 
La estimación de la superficie de lámina no necesitó factor de corrección ya que solo se 
usaron secciones centrales con bordes paralelos. 
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 -Total de Laminas Expandidas (TLE): es el total de láminas completamente 
expandidas y en expansión que presenta cada macollo (mm). Se obtiene como la sumatoria 
de la longitud de láminas completamente expandidas y en expansión.  
-Área Foliar por macollo (AF): es el producto entre TLE y AL (mm2).  
 
 Variables morfogenéticas: 
-Tasa de Expansión del Área Foliar (TEAF): es la relación entre AF y PC. Donde PC= 
período de crecimiento (desde la siembra al 1º muestreo y entre muestreos sucesivos) 





-Tasa de Aparición de Hoja (TAH): es el número de hojas nuevas (NH) que 
aparecieron en el macollo dividido el PC en °Cd. La unidad es hojas °Cd-1. Donde NH= 
Número de Hojas nuevas por macollo: TLE/LL.    
     
Tabla 3. Síntesis de las variables medidas. 
Abreviatura Variable 
LL Longitud de lámina (mm) 
AL Ancho de lámina (mm) 
SL Superficie de lámina (mm2) 
TLE Total de lámina expandida (mm) 
AF Área foliar por macollo (mm2) 
TEAF Tasa de expansión del área foliar (mm2 °Cd-1) 
TAH Tasa de aparición de hoja (hojas °Cd-1) 
 
2.4 ANÁLISIS ESTADÍSTICO  
 
Los análisis estadísticos se realizaron en dos etapas. En la primera etapa se 
obtuvieron las medias ajustadas espacialmente de los genotipos y en la segunda etapa los 
promedios de los genotipos en todos los ensayos se sometieron a un análisis en conjunto 






 Etapa 1: 
 
En la primera etapa se procedió a realizar el ajuste de las tendencias globales y 
locales que existen naturalmente en el campo y se acentúan en terrenos con problemas de 
salinidad-sodicidad. Estas tendencias espaciales fueron ajustadas con el modelo SpATS 
que sigue la teoría estándar de modelos lineales generales y mixtos  (Velazco et al., 2017).    
La ecuación (1) representa el modelo SpATS para cada ensayo: 
 
                         ( )    ( )    (  )                                                 (1) 
 
Donde       son los valores fenotípicos de la variable respuesta, µ es la media 
general,   es el efecto fijo del i-ésimo genotipo y   es el efecto fijo de la j-ésima repetición. 
Las covariables   (filas) y   (columnas) son efectos aleatorios que representan las 
coordenadas espaciales de las parcelas en el campo, representan los términos 
correspondientes a la función bidimensional P-spline que modela las tendencias en el 
campo. Finalmente, se asumieron varianzas genotípicas independientes y distribución 
normal de los residuales. Este primer análisis se realizó con el software RStudio versión 
3.4.4 (Copyright (C) 2018). 
Una vez ajustado este modelo, se aplicaron diagnósticos a los residuos para cada 
carácter para evaluar la idoneidad del modelo. A partir del análisis espacial se obtuvieron las 
medias genotípicas ajustadas para cada muestreo dentro de cada ambiente de evaluación 
(Estadística descriptiva en ANEXO II). 
 
 Etapa 2:  
 
En la segunda etapa, las medias genotípicas ajustadas se sometieron a un análisis 
conjunto considerando los factores ambiente ( ) y muestreos ( ). El modelo lineal mixto 
basado en estimaciones de máxima verosimilitud restringida (REML), se define mediante la 
ecuación (2):  
 
                                    ( )     ( )                                                        (2) 
 
Donde      son las medias ajustadas espacialmente en la etapa 1,   es la media 
general y   es el efecto aleatorio del i-ésimo genotipo donde su correspondiente interacción 
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con ambiente ( ) también se consideró aleatoria. El efecto de ambiente (  ) y muestreo 
dentro de ambiente ( ( )  ) se consideraron fijos. El término aleatorio   ( )    
corresponde al residual y contiene al error experimental del modelo.  
Se asumió que los efectos aleatorios de la ecuación (2) siguen una distribución 
normal con media igual a cero y varianzas heterogéneas, habitual en ensayos 
multiambientales y con muestreos secuenciales dentro de cada ambiente (Smith et al., 
2007). Los efectos genéticos fueron tratados como aleatorios y se estimaron los valores 
BLUPs para los 52 genotipos en cada ambiente y a través de los dos ambientes.  
Los componentes de varianza se pudieron obtener automáticamente por REML 
(Patterson y Thompson, 1971) y por el modelado de las matrices para los términos 
aleatorios de los efectos genotípicos y del error experimental. 
Debido a la condición de heterocedasticidad entre varianzas genéticas dentro de 
cada ambiente, se utilizó un modelo sin estructura (UNR) para los términos aleatorios 
         . Posteriormente se contemplaron las correlaciones temporales entre los muestreos 
dentro de cada ambiente a través del modelado de la matriz de covarianza para el término 
aleatorio   ( )   .  
La modelación de la matriz de varianza y covarianza del residual se realizó probando 
distintas estructuras. Primero se contemplaron muestreos independientes y varianzas 
genéticas heterogéneas utilizando el modelo Toeplitz de una banda (IND). En segundo 
lugar, se consideraron muestreos correlacionados temporalmente y variancias genéticas 
homogéneas entre muestreos utilizando el modelo de simetría compuesta (CO). 
Posteriormente, se asumieron muestreos correlacionados pero permitiendo variancias 
heterogéneas a través de muestreos con un modelo no estructurado (COH). Con el fin de 
comparar el efecto del modelo de mejor ajuste sobre la selección, se consideró un modelo 
estándar (IO) que contempló varianzas genéticas homogéneas y variaciones temporales 
independientes. 
La elección del modelo para el residual se realizó en base al criterio de información 
de Akaike (AIC) (Verbeke y Molenberghs, 2000). Todos los modelos se ajustaron utilizando 








2.5 PARAMETROS GENÉTICOS 
 
A partir de los análisis realizados en la segunda etapa se consideraron los siguientes 
parámetros genéticos. 
 Coeficiente de variación genética  
 
                                  
   
 
 ̅
                                                              (3) 
Donde     es el coeficiente de variación genética,    
  es la raíz cuadrada de la 
variancia genética entre las medias de FMH y  ̅ es el promedio de la variable. 
La varianza genética entre FMH representa la varianza genética aditiva contenida en 
la variación fenotípica entre las medias de las FMH (Falconer y Mackay, 1996). 
 
 Correlaciones genéticas aditivas entre ambientes 
 
A partir de los parámetros de covarianzas estimados por análisis de modelo mixto, se 
obtuvieron las correlaciones genéticas aditivas (  ) entre los ambientes utilizando la 
ecuación (4). 
           
                                               
  (    )
√  ( )
    (  )
 
                                           (4)            
Donde   (    )  es la covarianza genética  entre los ambientes    y   . Los términos 
  ( )
  y   (  )
  corresponden a las varianzas genotípicas en el ambiente    y en el ambiente  
  .  
 Heredabilidad en sentido estricto  
Las estimaciones de heredabilidad en sentido estricto  (  ) basadas en los promedios 
de FMH en cada ambiente, se calcularon según la ecuación (5) propuesta por Nguyen y 
Sleper (1983): 








                                                            (5) 
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Donde    
  es la varianza genética aditiva entre las FMH,   
  es la variancia del 
residual y   es el número de muestreos.  
 
 Respuesta directa e indirecta a la selección 
 
La respuesta predicha a la selección ( ) para cada variable en base a la media de 
FMH en el ambiente E, se estimó mediante la ecuación (6):  
 
                                                                                           (6) 
 
Donde   es la respuesta directa a la selección en el ambiente E,   es la intensidad 
de selección que vale 1,554 correspondiente a seleccionar el 15% superior de la población 
en estudio,   y    son la raíz cuadra de la heredabilidad y el desvío estándar genético 
aditivo de las medias entre FMH en el ambiente E, respectivamente.  
La respuesta indirecta a la selección para el ambiente E, se determinó mediante la 
ecuación (7): 
 
                                                                                     (7) 
 
Donde     es la respuesta indirecta en el ambiente E luego de haber realizado una 
selección dirigida en el ambiente sE,   es la intensidad de selección igual que en la Ec. (6),   
es la raíz cuadrada de la heredabilidad en el ambiente sE,    es el desvío estándar 
genético aditivo de las medias familiares en el ambiente E y    es la correlación genética 
aditiva entre ambos ambientes.  
Para brindar una mejor lectura de los resultados la   y    fueron expresados en 








 Eficiencia de selección 
  
El mérito de seleccionar en el ambiente sE el 15% superior de FMH de festuca para 
mejorar la performance en el ambiente E, puede medirse a través del cociente entre la    y 
 , representado en la ecuación (8). 
 
                                             
  
 
                       (8) 
 
 
2.6 EFECTO DEL MODELO EN LA SELECCIÓN  
 
Para evaluar el efecto sobre la selección de ajustar un modelo adecuado a la 
naturaleza de los datos, se realizó para cada carácter en cada ambiente y a través de los 
ambientes, estimaciones de las ganancias genéticas relativas (  ) a partir de la ecuación (9) 
propuesta por Costa e Silva et al. (2001): 
 
                                             
     
  
                                                        (9) 
 
Donde    y    son las respuestas genéticas esperadas de seleccionar el 15% de 
genotipos superiores por el modelo de mejor ajuste  y el estándar (IO), respectivamente.    
y    se calcularon como promedios de los individuos seleccionados por cada modelo, 
utilizando las medias ajustadas espacialmente.  
Posteriormente se realizó la comparación entre la capacidad de discriminar el 15% 
de genotipos superiores comparando el modelo de mejor ajuste versus el modelo estándar. 
Para ello se emplearon las estimaciones de BLUPs en cada ambiente y a través de los 
ambientes, y se calcularon las correlaciones de rango de Spearman entre los valores 











3.1 AJUSTE DE LOS MODELOS 
 
En la Tabla 4 se muestra la comparación de los modelos para la estructura de 
(co)varianza de los errores (correlación temporal y heterocedasticidad) y el modelo estándar 
(IO), basado en el criterio de Aikake. Se muestran las diferencias de los modelos 
individuales respecto al mejor modelo, este último con valor cero (0).  
 
Tabla 4. Comparación de modelos basado en el criterio de Aikake (AIC). 
Modelo  
AIC 
AL LL SL TLE AF TEAF TAH 
IND 0 0 0 0 0 0 0 
CO NC 21 10 50 23 NC 210 
COH 4 4 4 4 6 4 4 
IO 8 31 24 46 23 32 218 
AIC=0 indica mejor ajuste. NC= el modelo no convergió. IND= muestreos independientes  y 
varianzas heterogéneas, CO= muestreos correlacionados  y varianzas homogéneas, COH= 
muestreos correlacionados y varianzas heterogéneas , IO= muestreos independientes y varianzas 
homogéneas. Referencia de las variables en Tabla 3.  
 
Puede observarse que para todas las variables el modelo que mejor ajustó los datos 
fue IND. Mientras que los modelos CO e IO fueron los de peor ajuste o no convergieron. 
 
3.2 PARAMETROS GENÉTICOS 
 
 Coeficientes de variación genética y correlaciones genéticas aditivas 
 
En la Tabla 5 se pueden observar las estimaciones de los coeficientes de variación 







Tabla 5. Coeficientes de variación genética (   ) y correlaciones 
genéticas aditivas entre ambientes de selección (ρg). 
        
  E  sE                ρg 
AL 4,68 1,78 0,73  
LL 4,30 7,69 0,60  
SL 7,99 7,45 0,28  
TLE 1,56 6,25 0,74  
AF 4,74 4,79 1,00  
TEAF 4,40 4,10 0,92  
TAH 1,47 1,96 0,24  
   = Coeficiente de variación genética, E= ambiente con estrés, sE= ambiente 
sin estrés, ρg= correlación genética aditiva entre ambiente E y sE. Referencia 
de variables en Tabla 3. 
 
En el ambiente E la variable SL obtuvo el mayor valor de    , mientras que en el 
ambiente sE la variable de mayor valor de     fue LL y en segundo lugar SL. 
Si comparamos los valores de     entre ambientes, la variable AL presentó mayor 
valor de      en el ambiente E respecto al ambiente sE, mientras que LL y TLE presentaron 
mayores valores de     en el ambiente sE respecto al ambiente E. El resto de las variables 
tuvieron un     similar en ambos ambientes.  
Las correlaciones genéticas entre ambientes fueron positivas para todas las variables 
y con valores iguales o mayores a 0,60,  excepto SL y TAH que tuvieron valores positivos 
pero bajos, 0,28 y 0,24 respectivamente. 
 
 Heredabilidad en sentido estricto 
En la Tabla 6 se presentan los valores de heredabilidad (  ) para las variables 
evaluadas en cada ambiente. Se observa que las variables AL y SL, presentaron mayores 
valores de heredabilidad en el ambiente E respecto a sE, mientras que LL y TLE 
presentaron mayores valores de heredabilidad en el ambiente sE respecto a E. El resto de 
las variables mostraron valores similares en ambos ambiente. 
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Tabla 6. Valores de heredabilidad en sentido estricto 
(  )   para cada variable en cada ambiente. 
      
  E  sE  
 
AL 0,40 0,05 
 
LL 0,21 0,45 
 
SL 0,32 0,25 
 
TLE 0,03 0,37 
 
AF 0,14 0,13 
 
TEAF 0,10 0,12 
 
TAH 0,04 0,09 
   = heredabilidad en sentido estricto, E= ambiente con estrés, 
sE= ambiente sin estrés. Referencia de las variables en Tabla 3. 
 
 Respuesta a la selección y eficiencia de la selección indirecta  
 
En la Tabla 7 se muestran las respuestas a la selección directa e indirecta en el 
ambiente E (  y   , respectivamente)  expresadas en porcentaje (%) respecto a la media 
inicial y la eficiencia de selección indirecta para el ambiente E, cuando se elige el 15% de 
genotipos superiores (intensidad de selección= 1,554). Valores de eficiencia mayores a 1 
indican que la    es más eficiente que la  . 
SL obtuvo la mayor   (7,03%), mientras que TLE obtuvo el valor más bajo (0,43%). 
La eficiencia de la selección indirecta fue mayor a 1 solo para la variable TLE (1,55), 
mientras que TEAF obtuvo una eficiencia equivalente 1 y el resto de las variables obtuvieron 








Tabla 7. Respuesta directa ( ) e indirecta (  ) a la selección en 
el ambiente E y la eficiencia de la selección indirecta (   ⁄ ). 
 
                
AL 4,61 1,18 0,26 
LL 3,04 2,69 0,88 
SL 7,03 1,77 0,25 
TLE 0,43 0,66 1,55 
AF 2,78 2,65 0,95 
TEAF 2,18 2,18 1,00 
TAH 0,48 0,16 0,34 
  y   = expresado en porcentaje respecto a la media inicial. Referencia de las 
variables en Tabla 3. 
 
Para complementar la información obtenida a través de los parámetros genéticos 
estimados, se muestran a continuación los genotipos selectos empleando como criterio la 







Figura 6.  Genotipos selectos en el ambiente E y sE empleando como criterio de selección TLE (mm). Las líneas 
de corte indican el 15% de genotipos superiores. 
 
En la Figura 6 se observa que si seleccionáramos el 15% de genotipos superiores 




Figura 7. Genotipos selectos en el ambiente E y sE empleando como criterio de selección SL (mm
2
). Las líneas 




En la Figura 7 se observa que si seleccionáramos el 15% de genotipos superiores 
empleando como criterio SL, el 37% de los genotipos serían seleccionados en ambos 
ambientes. 
 
3.3 EFECTO DEL MODELO EN LA SELECCIÓN 
 
En la Tabla 8 se muestran las    (%) de los genotipos seleccionados con el modelo 
de mejor ajuste IND vs el modelo estándar IO (ecuación 9) para cada carácter en cada 
ambiente de selección (E y sE) y a través de los ambientes (E,sE).  
Los mayores valores en el ambiente E se da para la variable TAH, seguida de TLE y 
LL. Por el contrario, en el ambiente sE las mayores diferencias las obtuvieron AF y AL, en 
ese orden de magnitud. Mientras que en el desempeño a través de los ambientes, TAH fue 
la de mayor diferencia. 
En todas las situaciones la variable SL obtuvo las menores    , incluso fue cero para 
la evaluación a través de los ambientes.  
 
Tabla 8. Ganancias genéticas relativas (  ) expresada en 
porcentaje para cada ambiente de selección (E y sE) y a través de 
ambos ambientes (E,sE). 
  E sE E,sE 
AL 1,2 6,5 0,7 
LL 5,1 3,2 1,6 
SL 0,2 1,6 0 
TLE 5,7 2,3 1,1 
AF 1,7 7,6 2,9 
TEAF 3,5 1,9 1,5 
TAH 8,1 4,6 4,5 







Dado que la variable TLE obtuvo mayor eficiencia a la selección indirecta, se 
muestran en las Figuras 8, 9 y 10, las diferencias en la selección de genotipos entre el 
modelo de mejor ajuste IND  y el modelo estándar IO en el ambiente E, ambiente sE y a 
través de los ambientes.  
En todas las comparaciones, las correlaciones de Spearman fueron positivas y 
significativas (p>0,05) y los modelos no seleccionaron los mismos genotipos. 
En el ambiente E (Figura 8) se observa que tres genotipos seleccionados por el 
modelo IO, cambiaron su orden respecto al modelo de mejor ajuste IND. Mientras que en el 
ambiente sE (Figura 9) dos genotipos selectos por IO cambiaron su orden respecto al 
modelo IND. La selección de genotipos de cada modelo a través de los ambientes (Figura 




Figura 8. Valores de BLUPs en el ambiente E. En el eje Y se representan los valores para el modelo estándar IO 
(IO-BLUPs), la línea de corte indica el 15% de selección. Sobre el eje X se representan los valores para el 
modelo de mejor ajuste IND (IND-BLUPs) y la línea de corte representa el 15% de selección. Referencia de las 






Figura 9. Valores de BLUPs en el ambiente sE. En el eje Y se representan los valores para el modelo estándar 
IO (IO-BLUPs), la línea de corte indica el 15% de selección. Sobre el eje X se representan los  valores para el 
modelo de mejor ajuste IND (IND-BLUPs) y la línea de corte representa el 15% de selección. Referencia de las 




Figura 10. Valores de BLUPs a través de ambos ambientes. En el eje Y se representan los valores para el 
modelo estándar IO (IO-BLUPs), la línea de corte indica el 15% de selección. Sobre el eje X se representan los 
valores para el modelo de mejor ajuste IND (IND-BLUPs) y la línea de corte representa el 15% de selección. 









4.1 AJUSTE DE LOS MODELOS 
 
Los resultados exploratorios sobre los modelos presentados en la Tabla 4, 
permitieron inferir independencia y varianzas residuales diferentes entre los muestreos. Esto 
ocurrió para todas las variables evaluadas y pudo deberse a que en el presente trabajo, los 
intervalos entre muestreos fueron extensos (entre 2 y 3 meses). En consecuencia,  el propio 
lapso de tiempo transcurrido entre los muestreos implicaría que la varianza del error 
dependiera del momento en que se realizó la medición, generando varianzas residuales 
distintas. 
Los resultados presentados están en concordancia con lo expuesto por Bernal y 
Rozo Forero (2017), quienes explicaron que la independencia entre mediciones repetidas en 
el tiempo es aceptable cuando el intervalo entre ellas es grande (ej. Mensuales) y por lo 
tanto, las varianzas residuales suelen ser diferentes.  
La heterogeneidad entre varianzas y la independencia entre muestreos determinada 
en el presente estudio coincidió parcialmente con otros autores (Smith et al., 2007; Ostengo 
et al., 2013; Piepho y Eckl†, 2013), quienes también determinaron varianzas residuales 
heterogéneas entre muestreos pero por el contrario, el modelo de mejor ajuste para sus 
ensayos contempló  la existencia de correlaciones temporales en medidas repetidas en el 
tiempo. Opuestamente a los resultados aquí presentados, Buratovich (2015) reportó en 
festuca que el modelo de mejor ajuste para medidas repetidas en el tiempo contemplaba 
correlaciones y varianzas iguales entre muestreos en las variables LL, SL, AF y TAH.  
Los modelos que no contemplaron varianzas heterogéneas y que son equivalentes al 
clásico modelo de ANOVA (CO e IO), fueron los de peor ajuste o incluso no convergieron 
(Tabla 4). Estos resultados también coinciden con los autores citados previamente (Smith et 
al., 2007; Ostengo et al., 2013; Piepho y Eckl†, 2013), y con Buratovich (2015) sólo para las 
variables AL y TEAF. 
Probablemente las discrepancias observadas entre los resultados obtenidos (Tabla 
4) y los citados, se deba principalmente a que haya diferencias en la magnitud de los 
intervalos de muestreos realizados en cada ensayo. Pero de la presente experiencia, 
podemos mencionar que fue apropiado  considerar varianzas residuales heterogéneas entre 
muestreos ya que de lo contrario hubiéramos incurrido en errores en las estimaciones de los 




4.2  PARAMETROS GENÉTICOS 
 
Como se observó en Resultados (Sección 3.2), la implementación de un modelo de 
análisis adecuado para cada variable permitió obtener mejores estimaciones de las 
varianzas genéticas aditivas, fenotípicas y de las correlaciones genéticas aditivas entre 
ambientes. A partir de esas estimaciones, fue posible calcular con más precisión los valores 
de heredabilidad en sentido estricto, las respuestas directas en E y la eficiencia a la 
selección indirecta para E (Kelly et al., 2007). Estos resultados se discuten a continuación.  
 
4.2.1 COEFICIENTE DE VARIACIÓN GENÉTICA 
 
Los resultados presentados en la Tabla 5 mostraron que los     más altos en sE 
fueron obtenidos para las variables LL (7,69%) y SL (7,45%). Estos valores fueron 
superiores a los reportados por Buratovich (2015) para las mismas variables (6,39% y 6,92% 
respectivamente), en genotipos de festuca alta de base genética amplia. En coincidencia 
con nuestro trabajo, valores menores a 2% fueron obtenidos para AL y TAH.  Ghesquière et 
al. (1994), en genotipos de Lolium perenne de origen francés, estimaron valores similares a 
los del presente trabajo en el LL (7,8%) y también determinaron que la TAH presentaba la 
menor variabilidad. La variable TLE también expresó variabilidad en el ambiente sE (   = 
6,25%). Estos resultados revelan que para la población de festuca alta estudiada, LL, SL y 
TLE presentan variabilidad genética para ser explotada en un programa de mejoramiento 
bajo un ambiente sE, mientras que AL y TAH no serían criterios de selección útiles.  
Lo interesante que surge de los resultados de     reportados (Tabla 5), es el efecto 
del ambiente E en la expresión de la variabilidad para algunos caracteres. Por ejemplo, AL 
expresó mayor      en el ambiente E (4,68%) respecto a sE (1,78%). Por el contrario, 
caracteres como LL y TLE, expresaron menor variabilidad en E (4,30% y 1,56%, 
respectivamente) respecto a sE (7,69% y 6,25%, respectivamente).  
En contraposición a lo presentado en la Tabla 5 para AL, LL y AF en ambiente E, 
Bazaz et al. (2015) reportaron la mayor variabilidad genética para el AF y no encontraron 
diferencias en la expresión de la variabilidad para AL y LL en situación de estrés salino entre 
11 poblaciones de Festuca arundinacea nativas de Irán. Otra inconsistencia con nuestros 
datos fue reportada por  Gao et al. (2014), que determinaron bajo condiciones controladas 
de estrés salino y durante los primeros 10 días de vida, mayor variabilidad en AF, 
variabilidad intermedia en el LL y menor en AL entre 50 plántulas de un cultivar de Festuca 
arundinacea de origen chino.  
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Tal vez las diferencias observadas entre los resultados reportados y citados, radican 
en las distintas condiciones experimentales (controladas vs. campo), en las diferentes 
estructuras genéticas evaluadas (FMH vs. Poblaciones/cultivares), en los distintos orígenes 
del material vegetal y en los periodos de tiempo evaluados (10-45 días vs. 6 meses).  
Dado que la SL presentó la mayor variabilidad genética en ambas condiciones 
ambientales, podemos inferir que la expresión de la variabilidad de la SL no fue afectada por 
la condición de estrés salino. Esto revela una interesante estabilidad en su expresión 
genética en ambos ambientes. Por el contrario, el AL, LL y TLE (determinantes de SL) 
mostraron diferentes valores de     según el ambiente. Para estas variables, claramente el 
ambiente de selección sería determinante para la expresión de los genotipos. 
Otra observación interesante que surge de los resultados, es que en general las 
variables estructurales lograron expresar mayor      respecto a las variables 
morfogenéticas. En relación a esto algunos autores han obtenido resultados parcialmente 
similares en la especie Lolium sp. Donde observaron diferencias entre cultivares para las 
variables estructurales TLE y LL, no observaron variabilidad para la TAH pero si para la 
TEAF. Las diferencias observadas de TEAF las atribuyeron a diferencias en las sumas 
térmicas (Saldanha et al., 2013). En el mismo sentido, Buratovich (2015) determinó que la 
variable TAH había sido más influenciada por el ambiente que la variable estructural LL. 
Los resultados de     derivados de esta tesis, permitieron tener una idea de la 
variabilidad presente en la población de festuca alta estudiada, como así también del 
comportamiento de los genotipos en las diferentes condiciones ambientales. 
 
4.2.2 CORRELACIONES GENÉTICAS ENTRE AMBIENTES 
 
En la Tabla 5 se presentaron las correlaciones genéticas entre ambientes (ρg). Como 
se puedo observar, fueron positivas y de magnitudes elevadas (0,60 a 1) para la mayoría de 
las variables excepto para SL y TAH, que fueron positivas pero de menor magnitud (0,28 y 
0,24, respectivamente). Si nos centramos en algunas variables como AF (1,00), TEAF 
(0,92), AL (0,73) y TLE (0,74) que se destacaron por presentar mayores valores que el resto, 
podríamos esperar que los genotipos seleccionados por esas variables en el ambiente sE, 
tendrán buena adaptación o mantendrán su buen desempeño en el ambiente E. Nuestra 
hipótesis en este aspecto, se relacionó con lo que indica la bibliografía en forma más 
general, es decir correlaciones de elevada magnitud y positivas, indicarían que se podrán 
extrapolar con cierta confianza el comportamiento de los genotipos selectos en el ambiente 
de selección al ambiente objetivo (Falconer y Mackay, 1996; Mariotti y Collavino, 2014).  
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Al igual que en el presente trabajo, correlaciones positivas y de distintas magnitudes 
(0,35 a 0,85) fueron determinadas entre 6 ambientes con estrés hídrico y sin estrés para el 
rendimiento promedio de grano en trigo (Martinez-Rueda y López-Castañeda, 2004).  A 
diferencia de nuestros resultados, van Eeuwijk et al. (2001) estimaron correlaciones 
genéticas positivas y negativas, con magnitudes que variaron de -0,94 a 0,95 entre 12 
ambientes con diferentes situaciones hídricas para el rendimiento de grano en cebada. 
Estas diferencias con nuestro trabajo tal vez radican en la propia naturaleza del material 
genético (una estructura genética de población alógama con genotipos persistentes en 
suelos salinos-sódicos) y su capacidad para expresarse en los diferentes ambientes 
planteados (E y sE). Claramente, los genotipos como fueron definidos al principio y las 
variables consideradas influyeron en la estimación de las correlaciones genéticas entre los 
ambientes de selección (Mariotti, 1986). 
Es importante destacar que no se hallaron trabajos que reporten correlaciones entre 
los tipos de ambientes aquí estudiados, ni tampoco en especies forrajeras. En este sentido, 
el presente trabajo aportó información sobre correlaciones genéticas aditivas entre 
ambientes de selección para evaluar genotipos de festuca y caracteres relacionados con el 
rendimiento de forraje.  
En principio, sabíamos que los resultados de la estimación de las correlaciones entre 
ambientes brindarían poca información por si sola. Los valores de ρg deben ser 
considerados junto con la heredabilidad y varianzas genéticas aditivas, con el objetivo de 
predecir la respuesta indirecta a la selección, la cual se discute en las próximas secciones. 
 
4.2.3 HEREDABILIDAD EN SENTIDO ESTRICTO 
 
Las estimaciones de heredabilidad obtenidas en el presente trabajo (Tabla 6) según 
la clasificación propuesta por  Stanfield (1971), fueron de moderadas a bajas en todas las 
variables, ya que este autor considera valores moderados cuando las heredabilidades varían 
en un rango entre 0,2 y 0,5, y valores bajos cuando son menores a 0,2.  
En contraste con nuestros resultados, Buratovich (2015) obtuvo valores de    
mayores para las variables AL, LL, SL, AF, TEAF y TAH  en ambiente sE, determinadas en 
una población de festuca de base genética amplia. Ghesquière et al. (1994) en Lolium 
perenne, obtuvieron para el LL un valor más alto (0,674) que el reportado en el presente 
trabajo (0,45). Las diferencias con nuestros resultados, posiblemente radiquen en las 
distintas estructuras genéticas de las poblaciones comparadas y diferentes ambientes de 
evaluación. En nuestro caso las FMH provienen de genotipos colectados en ambiente 
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salino-sódico, por lo que es de esperarse que la variabilidad genética aditiva sea menor que 
la presente en una población de base genética amplia como la utilizada por Buratovich 
(2015).  
Las variables AL y SL presentaron los mayores valores de    en el ambiente E 
(Tabla 6). Esto indicaría que para ambos caracteres hay una mayor proporción de la 
varianza fenotípica que es atribuible a efectos genéticos aditivos (Falconer y Mackay, 1996). 
En el resto de las variables con valores bajos en E o similares en E y sE (Tabla 6), 
evidentemente el ambiente tuvo mayor influencia sobre la expresión genética en esos 
caracteres. 
Existen pocos trabajos que hayan determinado    en las mismas variables y en un 
ambiente E como se planteó en la presente tesis. Sin embargo, podemos mencionar 
algunas investigaciones realizadas en otras especies bajo condiciones controladas. En 
concordancia con nuestros resultados, Elisei (2018) reportó que en situación de estrés 
salino, algunas variables incrementaban sus valores de    mientras que en otras variables 
los valores de    disminuían para variables biomasa aérea y radicular en FMH de Lotus 
tenuis. 
En contraposición a los resultados presentados aquí, con valores similares de AF 
para ambos ambientes, Maciel (2018)  determinó una reducción del valor de    en el AF, 
cuando las plántulas era sometidas a suelo salino-sódico bajo condiciones semi-controladas 
y en FMH de Thinopyrum ponticum.  
La variable TAH que fue la que obtuvo los valores más bajos de heredabilidad en 
ambos ambientes (Tabla 6), coincidió con otros trabajos realizados en Lolium perenne y 
Festuca arundinacea (Ghesquière et al., 1994; Buratovich, 2015). Por lo tanto, se reafirma el 
concepto de que el uso de esta variable como criterio de selección para mejorar la población 
en estudio, no sería de utilidad ya que no presenta varianza genética aditiva para explorar. 
Nuevamente observamos que en general las variables estructurales presentaron 
mayores valores de heredabilidad que las variables morfogenéticas, esto está relacionado 
con la expresión de variabilidad mostrada en la Tabla 5 y fue discutido en la correspondiente 
sección  4.2.1. Sin embargo debemos tener en cuenta que las variables morfogenéticas 
fueron medidas indirectamente por lo que es lógico asumir que el componente ambiental fue 
mayor que el genético.  
A partir de los resultados obtenidos y citados, podemos interpretar que no existe una 
tendencia clara del efecto del estrés salino sobre la magnitud de la   . Posiblemente la 
propia interacción del ambiente con el grupo de genes asociado a cada variable que se 
expresan en una situación u otra, determinen la magnitud de   .  
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4.2.4 RESPUESTA A LA SELECCIÓN Y EFICIENCIA DE LA SELECCIÓN INDIRECTA 
 
Los resultados de ρg (Tabla 5) y    (Tabla 6), fueron de utilidad para determinar la 
respuesta directa ( ), indirecta (  ) y la eficiencia a la selección indirecta para el ambiente E 
(Tabla 7). La determinación de   y de la eficiencia de selección indirecta, fueron importantes 
porque nos permitieron la identificación del mejor ambiente de selección para cada variable 
estudiada. 
En la Tabla 7 se observó que la mayor   (expresadas como porcentaje respecto a la 
media inicial) fue obtenida para la SL (7,03%), seguida de AL (4,61%) y LL (3,04%) mientras 
que los menores valores fueron para TLE (0,43%) y TAH (0,48%). Estos resultados son 
lógicos ya que estuvieron relacionados directamente con los mayores valores de    y 
variabilidad genética determinados para SL, AL y LL. Mientras que para TLE y TAH se 
estimaron valores bajos de    y variabilidad genética en el ambiente E. De estos resultados 
podemos discernir que SL presenta potencial para ser empleada como criterio de selección 
en el ambiente E. Además, sabemos que SL está directa y positivamente relacionada con el 
rendimiento de forraje (Buratovich, 2015).  
En cuanto a la eficiencia de la selección indirecta (Tabla 7), la variable TEAF obtuvo 
un valor igual 1, lo que indicaría que la selección realizada en sE, no generaría ni 
incremento ni pérdidas en el ambiente objetivo E. En las variables AL, LL, SL, AF y TAH, la 
eficiencia estuvo por debajo de 1 y por lo tanto la selección en sE no sería viable para 
obtener simultáneamente ganancias genéticas en el ambiente E. Otros autores también 
obtuvieron eficiencias menores o iguales a 1 al evaluar distintos ambientes de selección 
para mejorar el rendimiento de grano en cebada, trigo y sorgo (van Eeuwijk et al., 2001; 
Martinez-Rueda y López- Castañeda, 2004; Zavala-García et al., 1992). De los resultados 
obtenidos en este trabajo, podemos aportar que para las variables AL, LL, SL, AF y TAH, no 
sería recomendable realizar selección indirecta, al menos en el par de ambientes 
estudiados. 
La mayor eficiencia de selección indirecta se obtuvo para TLE (1,55). En este caso, 
la selección en el ambiente sE permitiría incrementar en 55% el valor de esa variable en el 
ambiente E. Estos resultados se debieron principalmente a una alta ρg para TLE  (0,74) 
combinada con una moderada    en el ambiente sE (0,37) y por supuesto a la baja     de la 
variable TLE en el ambiente E. Esta combinación de parámetros genéticos, coincidió con la 
interpretación dada por Mariotti y Collavino (2014) para valores mayores a 1 de eficiencia de 
selección indirecta cuando se evalúan varios ambientes de selección.  
50 
 
Los resultados obtenidos en relación a TLE son importantes para adoptar esta 
variable como criterio de selección temprano y realizar selección indirecta entre ambientes 
contrastantes como los planteados. Cabe aclarar que TLE es un componente de la tasa de 
expansión foliar (TEF) y por lo tanto no solamente nos está indicando la cantidad de hojas 
fotosintéticamente activas sino que también, está asociada con la velocidad con que se 
expanden las láminas foliares (TEF) y está altamente correlacionada con el rendimiento de 
forraje. En relación a esto último, Buratovich (2015) reportó correlaciones genéticas de 0,98 
entre TEF y rendimiento de forraje. En este mismo sentido, otros trabajos también han 
coincidido con lo reportado en esta tesis (Robson y Jewis, 1968; Nelson et al., 1977; Horst et 
al., 1978), para diferentes gramíneas forrajeras, ya que concluyeron que la tasa de 
expansión foliar puede ser un criterio per se para mejorar el rendimiento de forraje.  
Cabe destacar que los resultados obtenidos en esta tesis, están sujetos a las 
implicancias de analizar solamente un año y por lo tanto en futuros estudios se deberá 
contemplar la repetitividad en años de evaluación. Aun así, los resultados obtenidos de la 
respuesta a la selección y la eficiencia de la selección indirecta, pueden ser de utilidad para 
los programas de mejoramiento de festuca alta que buscan producir cultivares tolerantes a 
salinidad y al mismo tiempo mantener una buena performance en ambientes sin estrés.  
 
4.3. EFECTO DEL MODELO EN LA SELECCIÓN  
 
A partir de los valores de    obtenidos (Tabla 8) podemos afirmar que implementar 
el modelo de mejor ajuste (IND), que contempló varianzas genéticas heterogéneas y 
muestreos independientes, reflejó cambios en los genotipos seleccionados. Mientras que la 
implementación del modelo estándar (IO), que consideró varianzas genéticas homogéneas  
e independencia temporal, condujo a ganancias genéticas más bajas. Nuestros resultados 
concuerdan con los presentados por Costa e Silva et al. (2001). 
Para verificar la importancia de modelar estructuras de covarianzas específicas para 
los efectos aleatorios, se estimaron para cada modelo, los valores BLUPs en cada ambiente 
y a través de ambos ambientes para la variable TLE (Figuras 8, 9 y 10).  
La exactitud en las predicciones de los verdaderos valores genotípicos se logró 
empleando la metodología BLUP y se condice con lo mencionado en otras investigaciones 
donde se empleó el mismo método (Dutkowski et al., 2002; Xiang y Li, 2003; Atlin et al., 
2011). Tanto en nuestro trabajo como en los citados, el uso de BLUPs redujo el sesgo en la 
selección al ponderar las medias de cada genotipo por un factor conceptualmente asociado 
a la heredabilidad. 
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La eficiencia a la selección se maximizó al emplear BLUPs, ya que permitió mejorar 
las predicciones del desempeño de los genotipos de la misma manera que lo plantean otras 
investigaciones, donde comparan la importancia de ajustar un modelo estadístico adecuado 
al conjunto de datos que se posee y la estimación de los BLUPs para comparar la eficiencia 
de esos modelos (Da Costa et al., 2002; Persson y Andersson, 2004). 
Con respecto a las Figuras 8, 9 y 10 que se presentaron en la sección 3.3 de 
Resultados, se aprecia que en general las correlaciones de Spearman (rho) entre los 
modelos fueron positivas y significativa (p<0,05), pero menores a 0,9 y se observó 
inconsistencia en la clasificación de los genotipos.  La rho más baja (0,55) entre los 
modelos, se observó para el ambiente E (Figura 8), mientras que rho más alta (0,78) fue en 
el ambiente sE (Figura 9), un valor similar (0,72) se obtuvo para la clasificación de los 
genotipos a través de los ambientes (Figura 10). A raíz de los distintos valores de rho 
calculados según el ambiente, podríamos mencionar que la determinación de un adecuado 
modelo estadístico se relaciona con el ambiente de evaluación, acentuándose el sesgo en la 
selección en ambientes como E.  
La inconsistencia observada en la clasificación de los genotipos (Figura 8, 9 y 10) 
coincide con lo reportado por  Studnicki et al. (2016) quienes compararon tres modelos 
estadísticos para analizar datos evaluados en distintos ambientes e identificaron diferencias 
en el orden de los cultivares seleccionados por cada modelo. Al igual que en nuestro trabajo, 
determinaron que el modelo CO similar a un ANOVA, realiza una evaluación de 
adaptabilidad incompleta y puede llevar a conclusiones erróneas.  
De la misma manera que en el presente estudio, otros autores (Smith et al., 2007, 
Ostengo et al., 2013) también informaron diferencias en las posiciones de orden de los 
genotipos selectos, cuando comparaban un modelo de componentes de varianzas simple y 
el modelo de mejor ajuste para sus datos.  
La importancia de elegir un modelo estadisco que se ajuste a la naturaleza de los 
datos en un programa de mejoramiento, radica en que emplear un modelo de análisis 
inadecuado podría llevar a  seleccionar equivocadamente determinados genotipos, 
minimizando las ganancias genéticas potenciales que se podrían obtener. Los programas de 
mejoramiento que involucran estos tipos de enfoques para el análisis de los datos, son más 










- Se detectaron diferentes niveles de variabilidad genética en los ambientes 
considerados para los caracteres estructurales y morfogenéticos evaluados. En 
general, la mayor variabilidad se presentó para los caracteres estructurales.  
 
- El ambiente con estrés provocó diferencias en la expresión de la variabilidad 
genética en el ancho de lámina (AL) y en el total de lámina expandida (TLE). El resto 
de las variables expresaron variabilidades genéticas similares en ambos ambientes. 
 
- El ambiente con estrés salino afectó la estimación de la heredabilidad en sentido 
estricto en las variables estructurales, que presentaron en general un mayor 
componente genético aditivo. Mientras que las variables morfogenéticas mantuvieron 
valores bajos de heredabilidad en ambos ambientes.  
 
- Las correlaciones genéticas aditivas entre ambientes fueron positivas y altas para la 
mayoría de las variables excepto para la superficie de lámina (SL) y la tasa de 
aparición de hojas (TAH). Lo que implicó que el comportamiento de los genotipos 
para la mayoría de los caracteres evaluados fue similar en ambos ambientes.  
 
- La predicción de la respuesta directa a la selección en ambiente salino permitió 
mayores ganancias genéticas para la variable SL. Esta variable podrá ser utilizada 
como criterio de selección directo en ese ambiente.  
 
- La eficiencia de selección indirecta para la variable TLE  fue  55% más alta que la 
respuesta directa. Esta variable podrá ser empleada como criterio de selección en el 
ambiente sin estrés, para mejorar simultáneamente la respuesta a la selección en el 
ambiente con estrés salino-sódico. 
 
- El modelo que contempló varianzas heterogéneas y muestreos independientes 
(IND), permitió un mejor ajuste a la estructura de los datos, evitó sesgos en la 









En términos generales y en función a la hipótesis planteada, considerando a la 
población de festuca en estudio y las condiciones ambientales del presente trabajo, esta 
tesis mostró selección indirecta eficiente  para la variable TLE y podríamos extenderlo para 
la variable TEAF. Sin embargo no fue posible constatar la hipótesis planteada al resto de las 
variables consideradas ya que la eficiencia a la selección indirecta fue menor a 1.  
De cualquier manera vale destacar que los resultados obtenidos nos permitieron 
obtener información sobre la capacidad de la población en estudio para crecer e implantarse 
en un ambiente E como así también en un ambiente sE.  Destacando la presencia de 
variabilidad genética aditiva para algunas variables en el ambiente E, con buena respuesta 
directa a la selección y heredabilidad moderada en ese ambiente como lo fue SL, pudiendo 
ser ésta promisoria para un futuro programa de mejoramiento de la población en estudio en 
ese ambiente en particular.  
Por último cabe aclarar que si bien TLE mostró valores promisorios para realizar 
selección indirecta, sin embargo su baja   nos sugiere que la selección a través de esta 
variable no sería tan eficiente. De cualquier manera, en estudios futuros habría que evaluar 
las relaciones entre las variables con el rendimiento de forraje para asegurar dirigir el 
mejoramiento no solo a una adaptación que incluya ambientes salinos- sódicos sino que se 
preserve un rendimiento de forraje y de semilla compatible con la demanda de los sistemas 
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En la siguiente Tabla se muestran datos climáticos ocurridos durante el periodo de 
evaluación como promedios de T° medias diarias, PP acumuladas y Días transcurrido 
durante los periodos de muestreos de macollos.  
 
Suelo Período T° PP  Días 
Salino 
S - M1 14,8 294,3 93 
M1-M2 9,6 153,2 96 
No Salino 
S - M1 18,8 355 71 
M1-M2 11,4 66,7 74 
S= siembra, M1= muestreo 1, M2= muestreo 2. T°= temperatura media durante el periodo 




A continuación se visualizan medidas de resumen para las 7 variables evaluadas en 
ambos ambientes, con Estrés y sin Estrés, las Medias, Desvío estándar de la media (DE) y 
Coeficiente de Variación (CV).  
 
    AL LL SL TLE AF TEAF TAH 
Estrés 
Media 3,2 61,9 207,7 173,8 574,4 0,90 0,0047 
DE 0,3 8,6 46,9 26,9 98,9 0,4 0,0023 
CV 10,11 13,94 22,56 15,47 17,23 42,77 49,84 
         
Sin estrés 
Media 3,7 85,6 310,4 202,9 721,3 0,94 0,0033 
DE 0,53 21,02 67,79 48,53 151,8 0,28 0,0012 
CV 14,28 24,55 21,84 23,92 21,04 29,6 37,09 
 
